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Resumes

La vegetation costera de Peru y norte de Chile, denominada Formaciones de Lomas,

esta compuesta de elementos floristicos provenientes de varias fuentes biogeograficas. El

clado Nolana (Nolaneae-Solanaceae) resalta como el elemento floristico mas conspicuo y
de mayor distribution en estas formaciones; y la historia evolutiva de Nolana podria darnos

indicios de la edad y el origen de los desiertos costeros. Los miembros del clado Nolana

tradicionalmente han sido reconocidos a nivel familia (Nolanaceae) o subfamilia

(Nolanoideae) debido a la morfologia inusual de su carpelo, sin embargo, estudios de mapeo

de sitios de restriction del ADNcloroplastidial, recientemente han ubicado a Nolana L.

dentro de la familia Solanaceae relacionado estrechamente con Lycium L. y Grabowskiia

Schlecht., en un clado donde tambien se encuentran Hyoscyamus L. y Atropa L. Nuestros

estudios de relaciones filogeneticas dentro del clado Nolana incluyen datos de morfologia,

fisiologia, y datos moleculares de secuencias de ITS y matK. El establecimiento de una

filogenia putativa para el clado Nolana provee un marco para probar hipotesis de caracter

evolutivo y biogeografico. De los muchos generos propuestos dentro del clado Nolana,

nuestros datos preliminares de ITS y matK apoyan el reconocimiento de tres subgeneros o

secciones, Nolana, Alona Lindl., y tal vez Sorema Lindl. Adicionalmente, nuestros estudios

apoyan el reconocimiento de ca. 83 especies: 40 especies de Peru, 39 especies de Chile, 3

especies distribuidas en Peru y Chile, y una especie en las Islas Galapagos. Desde 1983,

realizamos estudios de campo a traves del rango de distribution del clado Nolana, y encon-

tramos varias colectas de Peni y Chile que pueden garantizar formalmente su reconocimien-

to taxonomico. Nuestros estudios senalan al norte de Chile como el centro de origen del

clado Nolana y se han registrado ejemplos de simpatria secundaria extensiva en dicha area.

La evolucion de la diversidad dentro del grupo, debe ser vista en el contexto de cambios

climaticos y geologicos ocurridos en los desiertos costeros de Sudamerica, incluyendo cam-

bios en los ciclos glaciales y de niveles del mar, el levantamiento continental, cambio global

) historico de patrones climaticos del ENSO(El Nino).
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Abstract

The vegetation of coastal Peru and northern Chile, termed «lomas» formations, is

composed of floristic elements from various biogeographic sources. The Nolana clade

(Nolaneae-Solanaceae) stands out as the most wide-ranging and conspicuous floristic element

of these formations; and the evolutionary history of Nolana s.L mayhold clues to the age and
origin of the coastal deserts. In most modern classifications, members of the Nolana clade

have been recognized at the familial (Nolanaceae) or subfamilial (Nolanoideae) rank due to

its unusual carpel morphology , but chloroplast DNArestriction site mapping studies have
recently provided evidence that Nolana L. clusters within the family Solanaceae with closest

relationships XoLycium L. and Grabowskia Schlecht. in a clade that also contains Hyoscyamus
L. and Atropa L. Our studies of the phylogenetic relationships within the Nolana clade include

data from morphology, physiology, and molecular data from ITS and matK sequencing. The
establishment of a putative phylogeny for the Nolana clade provides a framework for testing

hypotheses of character evolution and biogeography.

Of the many genera purposed within the Nolana clade, our preliminary ITS and matK
data provide weak support the recognition of subgenera or sections Nolana, Alona Lindl. and
Sorema Lindl. In addition, our studies support the recognition of ca. 83 species: 40 species

from Peru, 39 species from Chile, 3 species distributed in both Peru and Chile, and one
species in the Galapagos Islands. Beginning in 1 983, field studies have been made throughout

the range of the Nolana clade, and we have encountered several collections that may warrant
formal taxonomic recognition from both Chile and Peru. Our studies point to northern Chile

as the origin for the Nolana clade and examples of extensive secondary sympatry are recorded

from that area. Evolution of diversity within this group must be viewed in the context of the

climatic and geological changes within the deserts of coastal South America, including gla-

cial cycles and sea-level changes, continental uplift, and global climate change, and the historical

development of ENSO{El Nino) weather patterns.

Introduction

La biogeografia historica esta comprometida con el desarrollo y pruebas de hipotesis

relacionando los cambios distribucionales de los organismos cuando estos emprenden su

desarrollo evolutivo sobre la dinamica superficie terrestre (Brown & Lomolino, 1998). Nues-
tra capacidad de reconstruir estos eventos requiere informacion de muchas fuentes, incluyen-

do un solido conocimiento de la diversidad biologica en todos sus niveles, anatomia, morfo-
logia y biologia reproductiva, distribuciones actuates y parametros ecologicos, informacion

de climas pasados, y filogenias reconstruidas de los organismos (Morrone & Crisci, 1995).

En este trabajo proporcionamos un resumen de nuestro conocimiento actual de un grupo de
plantas, el clado Nolana (Nolaneae-Solanaceae), incluyendo su diversidad, morfologia, dis-

tribution geografica, y ecologia en nuestro intento de reconstruir la evolution y biogeografia

del grupo.

A lo largo de aproximadamente 3500 kmde la costa occidental de Sud America (5°-



30° LS.), los desiertos de Peru y Atacama fonnan un cinturon continuo e hiperarido, inte-

rrumpido solo ocasionalmente por valles riberenos provenientes de la Cordillera de los

Andes (Rundel et al., 1991). Una combination de factores es responsable para el desarrollo

de las condiciones hiperaridas a lo largo de la costa. Tiende a estar aislado de los patrones

climaticos del este por la Cordillera Andina con montanas que alcanzan mas de 3500 m.

Existe una remarcable homogeneidad de temperatura en toda la extension latitudinal del

desierto el cual es el resultado de la influencia del frio, temperaturas de la superficie marina

asociadas con la Corriente de Humboldt (Corriente Peruana) que fluye de sur a norte. Esto,

combinado con la posicion estable, el anticiclon subtropical, da lugar a un clima costero

templado, uniforme con formaciones regulares de gruesos bancos de nubes tipo estratos por

debajo de 1000 mdurante los meses de setiembre a diciembre.

Ademas de estas neblinas estacionales, la region costera esta influenciada tambien

por periodicos y recurrentes eventos de las oscilaciones del Pacifico Sur El Nino (ENSO).

Los fenomenos fisicos detras del fenomeno ENSOson complejos y una explication com-

pleta esta fuera del alcance de este articulo. Pero de manera simple, las condiciones de El

Nino prevalecen cuando las aguas normalmente frias de la costa occidental de Sud America

son desplazadas por cuerpos de aguas mas calientes, superficiales y subsuperficiales del

Pacifico occidental que estimulan breves periodos de Uuvia copiosa y temperaturas relati-

vamente altas. Este flujo de humedad disponible tiene efectos profundos sobre las forma-

ciones de lomas e indudablemente ha contribuido a moldear su composition y estructura,

principalmente en la estimulacion de florecimiento masivo que aprovisionan los bancos de

semillas para plantas anuales y perennes. El impacto de las condiciones de El Nino sobre

esta comunidad es obvio, y uno solo puede preguntarse como seria la vegetation costera en

ausencia de estas condiciones. Potencialmente, los niveles de la diversidad floristica po-

drian ser mucho menores y la migration y establecimiento mas dificiles dentro y entre las

formaciones. Los datos historicos relacionados con la aparicion de las condiciones climaticas

de El Nino sugieren que este fenomeno se presento hace 5,000 - 15,000 afios (Fontugne et

al., 1999; Rodbell et al., 1999; Sandweiss et al., 1999). Registros mas antiguos a plazo

largo de El Nino son mas dificiles de establecer pero los resultados a partir del estudio de

fosiles de coral senalan que condiciones semejantes a El Nino pueden haber existido por

1 2,000 aiios (Hughen et al. , 1 999). Nuestros datos no permiten la estimation del surgimien-

to de las condiciones de El Nino, pero prescindiendo de su edad, los eventos de ENSOhan

ayudado a moldear las comunidades costeras presentes actualmente (Dillon & Rundel,

1990).

Las fluctuaciones climaticas de corto plazo, tal como el evento de El Nino (ciclos de

5 - 50 afios), y cambios climaticos a largo plazo asociados con los ciclos glaciales (13,000

- 20,000 aiios) han influido en los principales cambios en las floras asociadas con la Cordi-

llera Andina. Los ciclos glaciales han tenido efecto global antes y a traves del Pleistoceno.

La formation de glaciales sobre la cima de las montanas han causado fluctuaciones dra-

maticas del nivel del mar. Se estima que la disminucion del nivel del mar ha oscilado entre

120 - 230 my esta disminucion habria cambiado significativamente la posicion de la orilla

del mar con relation al actual, lo cual expuso el talud continental del norte de Peru. Esta
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action habria desplazado las comunidades vegetates, especialmente desde 5° hasta los 15°

LS. Estos cambios habrfan ocasionado que algunas especies cambien su medio ambiente, un

grupo se adapt6 a los cambios, y otros redujeron su rango distribucional y mostraron una

eventual extincion. Estos cambios habrian influido profundamente sobre la evolucion de la

flora y fauna del desierto costero proporcionando aislamiento geografico y oportunidades

para la combinacion de poblaciones y/o diferentes especies producto del intercambio de

genes (Talks, 1991).

La vegetacion nativa del desierto costero comprende mas de 1300 especies, muchas de

ellas altamente endemicas y en gran parte restringidas a las zonas de neblina o formaciones

de lomas (Dillon, 1997; Dillon & Hoffinann, 1997). Las comunidades de las lomas se pre-

sentan como islas discretas de vegetacion y separadas por distancias variables del habitat

hiperarido desprovisto de toda forma vegetal. El crecimiento de las plantas es dependiente

de la disponibilidad de humedad y tolerancia a la sequia de cada especie, una combinacion

de las condiciones climaticas y esencialmente la ecofisiologia determinan la composition

de las comunidades. Estas son altamente variables y consisten de una mezcla de vegetacion

anual, perenne de corta vida y lenosa. De manera general, las especies pueden agruparse en

categorias amplias de origen: 1) pantropicales de amplio rango o especies herbaceas (inclu-

yendo las especies de las orillas marinas); 2) disyunciones anfitroficas de los desiertos de

Norte America; 3) disyunciones andinas, y 4) endemicas de las lomas, tanto las de amplia

distribution en el desierto o restringido a una o pocas localidades. El endemismo frecuente-

mente supera el 40%en comunidades individuates y tipicamente incluye generos endemicos

en algunas familias (Duncan & Dillon, 1991).

La diversidad y niveles de endemismo encontrada dentro de la flora de los desiertos de

Atacama y Peru y la hipotesis relacionada con la edad de los mismos plantea una paradoja.

Algunos autores nan argumentado que la aridez costera de estos desiertos es completamente

reciente o joven (Arroyo et al., 1990), tal vez la edad del Holoceno (10,000 ac), mientras

otros autores le dan una mayor antiguedad pero influenciada por los ciclos pluviales (Alpers

&Brimhall, 1988; Rundel et al., 1991). Comoun complemento a la biodiversidad compara-

tiva y estudios ecologicos, donde la reconstruction filogenetica esta disponible hemos exa-

minado patrones de interrelation entre las plantas.

Dentro de las formaciones de lomas, hemos estudiado uno de los elementos mas cons-

picuos de la flora desertica, el clado Nolana. Este grupo destaca como el de mayor distribu-

cion y variation de la flora costera con especies distribuidas desde el norte del Peru hasta el

sur de Chile y las islas Galapagos (Fig. 1, Tabla 1). Es uno de los pocos generos que se

encuentra en casi todas las formaciones lomales, y presenta mas de 80 especies, sobresalien-

do como una de los taxa mas diversos (Fig. 2). La diversidad primaria dentro de este clado ha

sido estimada por diversos autores y la clasificacion dentro del grupo ha sido dinamica, con

cambios a nivel de familia, genero y de especie (vea abajo). Desde 1983, hemos colectado

mas de 50 de las 83 especies reconocidas efectuando observaciones ecologicas a traves de su

rango geografico. Ademas, hemos completado algunas lineas de investigation, incluyendo

morfologia, cruzamientos, estudios de tricomas y mericarpos a traves de microscopia dec-

tronica de barrido (SEM), y sistem&ica molecular. Tratando de establecer las relaciones

filogeneticas de Nolana, proporcionamos un bosquejo para discutir la hipotesis de evolucion



La historia taxonomica inicial de este clado ha sido discutido por Johnston (1936) y
Mesa (1981) y estas publicaciones han sido consultadas para detalles de la nomenclatura

inicial en el grupo. Los diversos generos propuestos para este clado son listados en la Tabla

2. El genero Nolana L.f. (Linnaeus f., 1 762) fue basada enN. prostrate L. (= Nolana humifusa

Gouan). Ruiz y Pavon (1799) aiiadieron cuatro especies del sur de Peru. Incluyendo N.

coronate, N. inflate, N. spathulata, y TV. revoluta (=N pallida Johnst.). En 1 836, Gaudichaud

colecto varias especies a lo largo de la costa de Peru y Chile y publico 16 laminas represen-

tando 9 nuevas especies y 5 nuevos generos. Bargemontia, Gubleria, Leloutrea, Rayeray

Velpeaulia (Gaudichaud, 1849-57). Lindley (1844) estudio el grupo y describio ,4/wia Lindl.

Dolia Lindl., Aplocarya Lindl. y Sorema Lindl.

Dunal (1852) reconocio 33 especies en cinco generos, Nolana, Dolia, Alibrexia,

Aplocarya, y Bargemontia. En la tribu Nolaneae en la familia Solanaceae, Miers ( 1 84 1 -52)

describio Alibrexia y examino las especies descritas detalladamente. El expreso claramente

su desacuerdo con el trabajo de Dunal en ubicar a Nolana dentro de Solanaceae e insistio que

el grupo deberia ser colocado en una familia independiente despues de Boraginaceae y antes

de Convolvulaceae. Miers reconocio la estrecha relation entre Nolana s.l y Grabowskia

Schlect. y ubico a este ultimo dentro de una tribu en las Nolanaceae. Bentham y Hooker

(1873) reconocieron 27 especies en cuatro generos, Alona, Nolana, Dolia, y Bargemontia,

en la tribu Nolaneae en la familia Convolvulaceae. Philippi aiiadio dos nuevos generos para

el taxa chileno, Osteocarpus (1884) y Pachysolen (1895)

Johnston ( 1 929, 1 93 1 ) describio 1 8 nuevas especies para Chile y Peru y proporciono la

primera monografia moderna (1936) para el grupo tratando 63 especies. Viajo y colecto

extensamente desde el sur de Peru hasta el norte de Chile durante el extraordinario fenome-

no El Nino en 1925, permitiendole estudiar muchas especies en condiciones de campo.

Johnston (1929) inicialmente acepto tres generos, Nolana, Alona, Bargemontia, pero en su

monografia de 1936, decidio que Bargemontia no podria mantenerse como genero diferen-

te, sino dentro de Nolana.

En la decada de 1940, Ferreyra empezo a colectar a lo largo de la costa peruana y
describio 13 nuevas especies de Nolana (1953, 1955, 1960, 1961, 1974). Vargas (1954)

describio dos especies del interior de Peru, y Marticorena y Quezada (1974) describieron

una especie chilena adicional, haciendo un total de ca. 80 especies aceptadas por los diversos

autores. Mesa ( 1 98 1 ) autor de la mas reciente monografia, interpreto al grupo rigurosamen-

te, y acepto un solo genero, Nolana. Su concepto del genero incluye dos secciones, Nolana

seccion Alona (Lindl.) Miers con cinco especies y Nolana seccion Nolana con dos

subsecciones, Nolana secc. Nolana subsecc. Bargemontia (Gaud.) Mesa con siete especies

y Nolana secc. Nolana subsecc. Nolana con seis especies. La gran mayoria de las especies

fueron reducidas a sinonimos y aceptandose solo 1 8 especies. Recientemente, Mesa ( 1 997;

etal. 1998) han ampliadosu concepto y aceptan 70 especies.
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En nuestros estudios, hemos encontrado al menos cuatro especies nuevas para la cien-

cia las mismas que se estan describiendo en otra parte. El listado de nombres propuestos de
ninguna manera implica publication valida en este trabajo. Despues de estudiar este grupo,

incluyendo los tipos, nosotros reconocemos un total de 83 especies en un solo genero Nolana
(Tabla 1). Realmente se cuenta con evidencias para reconocer dos subgeneros, Nolana y
Alona, estas y otras categorias subgenericas se continuan evaluando. Prescindiendo de su

position jerarquica o el numero de generos reconocidos, los componentes dentro del clado

Nolana forman un grupo bien definido y obviamente monoflletico diagnosticado por su

singular ovario de mericarpos.

La familia Nolanaceae rue propuesta por Dumortier ( 1 829). En algunas clasificaciones

modernas, los miembros del clado Nolana han sido reconocidos a nivel de familia (Cronquist,

1 98 1 ; Mesa, 1 986) o a un rango de subfamilia dentro de Solanaceae (Dahlgren, 1 980; D'Arcy,

1979, 1991; Takhtajan, 1980; Thome, 1968, 1983). En la clasificacion de D'Arcy, fueron

reconocidas 22 especies en dos generos, Alona y Nolana en la tribu Nolaneae (Solanoideae).

El estatus familiar de Nolana meprobado por Olmstead y Palmer ( 1 992) usando tecnicas de
mapeo de sitios de restriction de DNAcloroplastos. Sus estudios apoyaron el reconocimien-

to del clado Nolana dentro de Solanaceae y profundamente inmersos dentro de la subfamilia

Solanoideae (Solanaceae) y relacionadas con Lycium L. y Grabowskia Schlecht. . Es nece-

sario destacar que colocando a Nolana dentro de las Solanaceae, llega a ser el quinto genero
mas grande en la familia, detras de Solanum (1000 spp.), Lycianthes (200 spp.), Cestrum
(175 spp.) yNicotiana (95 spp.) (D'Arcy, 1991)

Morfologia y citologia

Todos los miembros del clado Nolana pueden considerarse esencialmente herbaceos
con grados de lignificacion que varian del practicamente ausente (anuales) a moderados
(arbustos debiles) (Carlquist, 1987). Nosotros hemos ploteado la distribution geografica de
lignificacion y encontramos que la mayor concentration de especies lefiosas se encuentran
en el norte de Chile (ca. 20°- 26° LS.) y la mayoria de las anuales y hierbas perennes se

presentan en el sur de Peru (12°-18° LS.) (Fig. 3; Tabla 1). Los miembros del subgenera
Alona son esencialmente lenosas y estan confinadas a Chile, por ejemplo, N rostrata (Fig.

4). El subgenero Nolana contiene especies de vida larga, pero esencialmente herbaceas

anuales con una roseta de hojas basales, por ejemplo, TV. rupicola (Fig. 5) y perennes

decumbentes de amplio alcance y arbustos como en N. gayana (Fig. 6). La cantidad de
humedad disponible es el principal factor que determina el tamafio y aspecto de ramification

de las especies anuales y la adicional humedad de afios de El Nino permite observaciones de
maximo desarrollo. En algunas especies anuales (p.ej., AC acuminata, N. adansonii, N.
gracillima), la floracion puede presentarse inicialmente en la fase de desarrollo y despues
que la planta ha alcanzado solo unos pocos centimetros. Usualmente los tallos no estan

modificados y las flores solitarias ubicadas en la axila foliar. En especies del sur de Peru,

existen modificaciones del talo en inflorescencias reconocibles. A", weissiana y N. inflata

tienen una roseta basal de hojas y ramificaciones florales escaposas. En N. scaposa, la

condition es bien desarrollada y la inflorescencia es una rama modificada con bracteas flo-

rales subtendidas. Otras en el norte de Chile, tal como N. elegans y N. acuminata, tienen
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tallos laxos y flores solitarias. Si alcanzan la madurez con un continuo suministro de agua,

algunas especies a rosetas (p.ej., N. rupicola) formara un tallo central que empieza con otra

roseta. El habito enN.flaccida es completamente variable; puede comportarse como planta

anual y con flores que alcanzan una altura de solo pocos centimetres, pero si el agua es

ilimitada, madurara para formar un arbusto con muchas ramas, semilenoso de algunos me-
tros de diametro y que persiste por algunos meses.

En las Lomas de Sama, en el sur de Peru, Nolana pallidula se presenta sobre los

ondulantes colinas cubiertas de neblinas. Esta dispersa flores anuales inicialmente en la

secuencia de floracion, y cuando los individuos se aproximan a la senescencia, las ramas se

curvan hacia adentro, foraiando una esfera (Fig. 7). Con vientos fiiertes, comunes en la

region, la planta esencialmente adopta caracteristicas globosas y es desplazada rodando so-

bre las dunas. Es probable que esta adaptacion proporciona un metodo para la dispersion de

la semilla.

La morfologia foliar varia grandemente, desde limbos foliares con diferenciacion de

peciolos hasta formas modificadas, suculentas, teretes o esfericas. La reduction de las hojas

es pronunciada en especies arbustivas de ambos subgeneros Alona y Nolana. Por ejemplo

en Nolana carnosa (subg. Alona) y N. tocopUlensis (subg. Nolana) las hojas estan reduci-

das a ca. 5 mmde longitud y 1 mmde ancho. En N. sedifolia (subg. Nolana), las hojas son

esfericas con ca. 1 cm de ancho y longitud, destacando como las hojas mas pequenas dentro

del genero. Por el contrario, las hojas basales en AC rupicola alcanzan longitudes de hasta 15

cm y casi 10 cm de ancho.

Existen diferentes tipos de tricomas foliares presentes, incluyendo aquellas ramificadas

(dendriticos) o no ramificados no glandulares, tricomas glandulares y glandulas salinas.

Todos estos tipos de tricomas han sido reportados previamente para otros miembros de las

Solanaceae (Haegi, 1 99 1 ). La cantidad de pubescencia es variada y fluctua de esencialmente

glabra (p.ej ., A", adansonii, N. gracillima, N thinophila) a densamente pubescente canescente

(p.ej., N. albescens, N. peruviana, N. incana, N villosa). Una de las especies con glandulas

salinas, A", flaccida, tiene glandulas productoras de sal que cubren las hojas siendo mas
efectivas en humedad condensante de atmosferas insaturadas (Mooney et al., 1980). Este

tipo de condensation de la humedad se encuentra tambien en N. adansonii, donde las hojas

se observan brillantes y al tacto se palpa untuosa.

La morfologia floral es relativamente uniforme en el clado Nolana, pentameras, perianto

fusionado con caliz y corola diferenciados. Los lobulos del caliz son iguales a subiguales en
longitud y pueden estar libres apicalmente o desigualmente msionados. Las corolas son

regulares, o mas comiinmente, irregulares a debilmente zigomorficas, con las modificacio-

nes primarias en el tamaiio, forma y patrones de coloration (Fig. 8). El color mas comun es

lavandula a azul, con variaciones considerables en las bandas de color o venas coloreadas

dentro de la garganta. Ambas formas pigmentadas o blancas son observadas en la mayoria de
especies incluso si la frecuencia no es grande. Se han registrado corolas blancas en N.

acuminata, N, cerrateana, N. confinis, N. gayana, N. humifusa, N. pallida, N. rupicola, N.

scaposa y N. villosa.
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El androceo consta de cinco estambres fertiles con filamentos desiguales en longitud

(2 cortos, 3 largos) y adnatos en la base de la corola, el polen es azul o bianco. El gineceo fijo

sobre un disco hipogino (receptaculo) bien desarrollado y tipicamente presenta 5 carpelos,

con un estilo simple, ya sea apical como en el subgenera Alona o ginobasico como en el

subgenera Nolana, y un estigma capitado, humedo. En las Solanaceae, el ovario es predomi-

nantemente 2-carpelar, pero en el clado Nolana generalmente 5-carpelar. Esta es la diferen-

cia por la cual los investigadores han ubicado al clado Nolana en su propia familia, Nolanaceae

(Bondeson, 1986;Cronquist, 1981; Johnston, 1936; Mesa, 1989; Saunders, 1936).Puedeser

injustificado enfatizar esto tan solo por la estructura tipica del mericarpo. Es menester desta-

car que Nicandra physalodes (L.) Gaertner, aunque no esta estrechamente relacionado con

Nolana, es un indiscutido miembro de las Solanaceae, pese a presentar gineceo 5-carpelar

(Huber, 1980; Hunziker, 1979).

Dos modificaciones fundamentales del ovario han definido la clasificacion interna de

Nolana si Mientras solo unas pocas especies han sido estudiadas en detalle, se ha investiga-

do la anatomia floral y desarrollo en miembros representatives de cada uno de los subgeneros

(Armstrong, 1986; Bruno, 1994; Bondeson, 1986; Huber, 1980). En el subgenera Alona, los

carpelos estan unidos en mericarpos 3-5-sulcados y multiseminados que estan ampliamente

pegados al receptaculo y unidos unos a otros lateralmente. En el subgenera Nolana, los

carpelos son mas profundamente lobados y compuestos de 2-30, 1-7-semillas, mericarpos

definidos adheridos solo al receptaculo y libres, o practicamente libres entre uno y otro. El

niimero, forma y escultura externa de los mericarpos son completamente variables entre las

especies. Algunas tienen los carpelos ruertemente connados, como en TV. spathulata (Fig. 9,

A) o ruertemente divididas o invaginadas como en N rupkola (Fig. 9, B). Aunque lo mas

frecuente son cinco mericarpos, estos pueden reducirse a dos o tres como en N. minor, N.

foliosa, N. spergularioides, y TV. tarapacana, o ser mas numerosa como en Nscaposa (~ 24

mericarpos), TV. adansonii (15-20 mericarpos), o N. rupicola (~ 30 mericarpos). En pocas

especies, N. baccata, N.jqffuelii, Nparviflora, y N. pterocarpa, los mericarpos son aplana-

dos o comprimidos en forma de alas que pueden estar implicados en la dispersion de la

El recuento cromosomico reportado para el clado Nolana indica que el numero basico

de cromosomas es x = 12 con 2n = 24 reportado a partir de las siguientes especies: N.

galapagensis (Biassoii, 1970), TV. humifusa (Datta, 1933, como N.prostrata),N.paradoxa

(Di Fulvio, 1969), y N. rostrata (Di Fulvio, 1984). El ultimo recuento representa solo to

reportado para algunos miembros del subgenera Alona. El recuento cromosomico dentro del

genera en las Solanaceae relacionadas potencialmente al clado Nolana incluye Lycium L.

(2n=24, 36, 48), Atropa L. (2n=50, 60, 72), y Hyoscyamus L. (2n=28, 34, 68). No se han

reportado recuentos para Grabowskia.

Distribution, Ecologia y Ecofisiologia

Las preferencias ecologicas del clado Nolana son esencialmente habitats aridos y
semiandos distribuidos en toda la extension de los desiertos de Atacama y del Perti. La mas

grande concentration de especies esta en localidades cercanas al oceano entre 50-600 mde
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altitud y dentro de unos pocos kilometres de la orilla de mar. El habitat fluctua ampliamente

desde las dunas salinas de la playa (p.ej., N. crassulifolia, N. carnosa, N. peruviana, N.

thinophila), hasta especies continentales y/o de altiplanicie (p.ej., N. leptophylla, N.flaccida,

N. urubambae). Muchas de las especies chilenas (p.ej., N. incana, N. mollis, N. peruviana)

crecen en habitats denominadas «aguadas» los cuales son areas humedas alimentadas por

agua subterranea al otro lado de las quebradas secas, tipicamente altamente salinas o alcalinas.

Cuando la humedad disponible no es limitante, los individuos pueden alcanzar grandes pro-

porciones con una sola planta de N. incana que alcanza mas de 3 mde diametro.

La mayor parte de las especies son altamente endemicas, con rangos geograficos pe-

quenos, restringidos y con requerimientos ecologicos especificos (Tabla 1). N. galapagensis

se registra en dunas arenosas (Fig. 1 0) cerca al oceano en cuatro islas de la cadena de las Islas

Galapagos: Santa Cruz, Santa Maria, Seymour, y Tortuga (Wiggins & Porter, 1971). Otras,

tal como N. acuminata y N. paradoxa en Chile y N. humifusa, N. gayana, y N. spathulata

de Peru, tienen una amplia distribution, presentandose dentro de algunas formaciones lomales

(Tabla 1). Aun otras especies tienen distribucion en amplios rangos altitudinales. Por ejem-

plo, hemos encontrado N. linearifolia desde casi a nivel del mar cerca de Taltal, Chile hasta

sobre la quebrada Paposo (1000m) y pocos registros de mas de 3000 m. Por otro lado, N.

leptophylla se encontro desde 50 men la Quebrada Bandurrias (al norte de Chile) hasta mas
de 1000 msobre El Cobre.

La mayoria de especies dentro de toda la flora de los desiertos costeros estan restringi-

das ya sea a Atacama o el Peru, al norte o sur de 1 8° LS. limite moderno aproximado entre

Peru y Chile. A partir de un analisis de toda la flora vascular del desierto costero, solo 112

especies de un total de 1 350 tienen distribuciones tanto en Peru como en Chile. De estas, 19

son considerados malezas (Matthei, 1995), existiendo un total de 93 especies que cruzan el

limite de 18° LS. Existe casi una ausencia de intercambio sobre la barrera hiperarida entre

18° LS. y 20° LS. (Rundel et al., 1991). En Nolana solo tres especies, N. adansonii, N.

lycioides y Njaffuelii, cruzan los 1 8° LS.

La distribucion geografica de varias especies de Nolana se superponen dentro del

mismo rango geografico pero ocupan nichos ecologicos diferentes. Sin embargo, en algunas

localizaciones, la simpatria es inmediata y extensiva. En la region llamada Las Lomitas en el

Parque Nacional Pan de Azucar (norte de Chile), hemos encontrado hasta diez especies bien

marcadas de Nolana que crecen muyproximos entre si (Rundel et al., 1996). En el norte de

Peni, iV. humifusa y N. gayana son simpatricas en todo su rango de distribucion y se cree

que ellas pueden hibridizarse en algunas localizaciones (Ferreyra, 1 96 1 , p. 1 5). En el Sur del

Peni, hemos observado combinaciones de especies que cohabitan en varias formaciones de

lomas. En las Lomas de Jahuay, hemos observado que N. spathulata y N. tomentella crecen

simpatricamente, y mas al sur, N. thinophila y Nplicata cohabitan grandes areas. En esta-

ciones cerca de Chala, grandes areas son dominadas por N. adansonii, N. coronata, y N.

thinophila creciendo en completa simpatria. En ninguna de estas localidades hemos obser-

vado evidencias de hibridizacion.

Frecuentemente las especies de Nolana son miembros importantes de sus respectivas

comunidades y por lo general son dominantes, ocurriendo ello con gran frecuencia. Durante
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los anos de El Nino de 1 982/83, 1 987/88, y 1 997/98, se pudo observar que varias especies de

Nolana produjeron enormes poblaciones. Por ejemplo en 1998, en las diversas lomas cerca-

nas al mar en varias localidades al norte de Peru (p.ej., Cerro Cabezon, Cerro Campana,
Viru) comprobamos que el 100% estuvieron cubiertos por N. humifusa tal vez 50-100

hectareas. Bajo estas condiciones la production de semillas de las especies anuales es impre-

sionante, permitiendo el reaprovisionamiento de los bancos de semillas para estas especies

en las formaciones lomales (Ohga, 1991, 1992). En el sur del Peru en 1998, la vegetation

cubrio al menos el 50%, pero la especie dominante, medida por los individuos o aquellos de
mayor tamano, meron Nolana spathulata, N. plicata, N. aticoana, y N. thinophila. En
algunas localidades, las especies de Nolana son las unicas presenter por ejemplo, Nolana
pallida es la unica planta con flores que crece en las inhospitas dunas arenosas al norte de

Chala, al sur de Peru. Por otro lado, Nolana thinophila es una de las pocas plantas que
crecen cerca de Mejia (costa de Arequipa) en arena pura y muy proximos al oceano.

Muchas plantas que evolucionan en condiciones aridas (p.ej ., Tillandsia, Bromeliaceae)

han desarrollado altemativas a la convencional via fotosintetica C
3

, incluyendo C
4 y CAM

(Ehleringer et al., 1997; Rundel & Dillon, 1998). Dado que las especies de Nolana son

fiecuentemente suculentas y distribuidas en habitats salinos y/o hiperaridos, en algunas es-

pecies se ha investigado el aparato fotosintetico (Ehleringer et al., 1998; Tago, 1999). Las
plantas CAMy C

4
pueden ser detectados por sus proporciones relativas de los isotopos 13C/

12C, expresado como valores d 13C para estimar los valores de discrimination del isotopo de
carbono (Farquhar et al, 1989). Tago (1999) para varias especies chilenas incluyendo N.
elegans, N. acuminata, N. stenophylla, N. glauca, N. albescens, Ncrassulifolia, N. mollis,

N.flaccida, N. leptophylla, N. peruviana, N. divaricata, N. carnosa, y N. rostrata. reporta

valores mayores que -24%o. Estos resultados no son evidencias concluyentes de CAMy
Ehleringer et al. (1998) consideraron valores de -19.8%o como consistente con fotosintesis

C
3

. Las especies de Nolana analizadas hasta aqui sugieren que estas tienen una alta eficien-

cia en el uso de agua y continuamos relalizando estudios para conocer son realmente CAM.
No se han reportado previamente plantas C

4
ni CAMpara las Solanaceae (Smith & Winter,

1996).

Sistematica molecular

En un esfuerzo de determinar las relaciones filogeneticas dentro de las Solanaceae,

Olmstead & Palmer (1992) investigaron 42 especies (representantes de 12 de las 14 tribus

reconocidas) por mapeo del sitio de restriction de DNAcloroplastos, utilizando como outgroup

a las Convolvulaceae. Nolana spathulata (voucher: Dillon 3767, F) fiie incluido en el anali-

sis, y el arbol de DNAcpubico a Nolana dentro de las Solanoideae en un clado con Lycium
L. y Grabowskia (Lycieae), como parte de un clado mas grande que incluia Atropa L. y
Hyoscyamus L. (Hyoscyameae). Ellos concluyeron que el origen, o al menos mucha de las

diversificaciones iniciales de las Solanaceae, parecen haber seguido a la separation de

Gondwana y la desaparicion de conexiones de tierra entre los continentes del Hemisferio Sur

hace aproximadamente 50 millones de anos.

La relation del Clado Nolana dentro de las Solanaceae requiere posteriores estudios

(Olmstead & Sweere, 1994), pero estudios preli



nes previas hechas por los taxonomistas. Tanto G. Don (1838) y Dunal (1852) han sugerido

que Nolanaceae debe ser colocado dentro de Solanaceae. Miers (1849-57) establecio la

conexion entre Grabowskia y Nolana y I.M. Johnston, tambien sugirio que Nolana compar-

te relaciones con Lycium y Grabowskia (1936, p. 4). La ubicacion del clado Nolana dentro

de las Solanaceae cambia fundamentalmente la diagnosis de la familia, anadiendo cinco

mericarpos a los posibles tipos de frutos. Esto seiiala el error de asignarle excesivo peso a un

caracter, por ejemplo, morfologia del carpelo. Ademas, conociendo las estrechas relaciones

de Nolana permiten selecciones logicas del outgroup en los analisis cladisticos (Maddison

etal., 1984).

En nuestros estudios, Tago (1999) ha analizado datos de secuencia en 37 especies de

Nolana si, incluyendo miembros de todas las categorias subgenericas y dos especies como

grupo externo ("outgroup"), Atropa belladonna L. y Grabowskia glauca Schlecht. Las es-

pecies incluidas en el analisis estan indicadas con un asterisco en la Tabla 1 . Las tecnicas

analiticas siguen procedimientos previamente disenados (Nakazawa et al., 1997). Los deta-

lles de este analisis se publican en otra parte y los resultados estadisticos de los mismos no se

reportan en este trabajo. Los resultados preliminares presentados aqui proporcionan una

base para discusiones de biogeografia y evolution de caracteres en Nolana s.L. Para estimar

las relaciones filogeneticas dentro de una muestra de especies, fueron analizadas dos secuen-

cias, la region del espaciador del transcrito interno (ITS) del DNAribosomal nuclear 18S-

26S (nrDNA) y un gen plastidial, matK.

Los datos de secuencia de ITS han sido usados en la reconstruction de filogenias

(Baldwin et al., 1995), pero nuestros analisis produjeron arboles de consenso estricto con

resolucion incompleta (Fig. 1 1). En la base del clado Nolana, N. galapagensis [A], endemi-

ca de las Islas Galapagos, fue el taxon hermana de los restantes del genera, todas las especies

continentales de Sud America. El agrupamiento de las especies continentales en un simple

clado es apoyado por una fiecuencia bootstrap de 76%. La estmctura interna de este clado

carece de resolucion y forma una politomia ("peine") con solo cuatro pares de especies que

soportan niveles de estricta confidencia [B] N. mollis y N. villosa, [C] N. diffusa y N.

tocopillensis, \D] N. thinophila y N. cerrateana, y un clado [E] que contiene a A7
, a

N. elegans, y N. j

El filograma resultante a partir del analisis "neighbor-joining" de la s

datos ITS se ilustra en la Fig. 12. Las ramas en negrita indican valores "bootstrap" mayores

de 50%en las que se proporcionan dichos valores. Nolana galapagensis esta en la base del

filograma y los siguientes clados estan compuestos de especies del sur peruano. El primer

clado contiene a N. spathulata, N. arenicola y N. scaposa, con un valor de bootstrap de 5 1 %
y el siguiente N. inflata y N. coronata con el 86%. El basal para las restantes especies es

Nolana adansonii apoyada por un valor bootstrap de 52%. La relation entre taxa hermanas

son sugeridas para N. cerrateana y N. thinophila con un valor bootstrap de 63%. Algunas

especies chilenas forman clados, por ejemplo, N. diffusa y N. tocopillensis con un bootstrap

de 84%, N. mollis yN. villosa con el 81%, N. crassulifolia y N. ramosissima con 5 1%y N.

pterocarpa, N. elegans, y Nacuminata con un valor de 90%. Un resultado un tanto inespe-

rado fue la position de N. carnosa y N. rostrata, los dos miembros del subgenera Alona.
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Estas estan agmpadas dentro de un clado terminal conteniendo especies consideradas

morfologicamente incongruentes (p.ej., N. humifusayN. confinis).

Datos a partir de la secuenciacion matK son tambien utiles en la reconstruccion de

filogenias de plantas con flores (Olmstead & Palmer, 1994). Los arboles de consenso estric-

to derivados de este tipo de analisis en las especies 6e Nolana tambien carecen de resolution

(Fig. 11), y los resultados no son congruentes con aquellos obtenidos del analisis ITS.

Especificamente, hay sustento para un clado basal [F] conteniendo N. acuminata, N. elegans,

y N. pterocarpa, un grupo tambien circunscrito por la secuencia de datos ITS (Fig. 1 1, E).

Son evidentes otros dos clados peruanos, un grupo del sur de Peru [G] con At inflata basal a

la politomia de siete especies peruanas. N. arenicola, N. atkoana, N. cerrateana, N. confinis,

N. lycioides, N. spathulata, y N. thinophila. Otro clado [H] contiene especies del sur de

Peni, N. coronata y N. scaposa, y especies del norte peruano, N. gayana y N. humifusa. La
posicion de N. galapagensis [I] esta aun sin resolver, pero no en una posicion basal, como en

el analisis ITS (Fig. 11, A).

En el analisis ITS, la divergencia de valores para N. galapagensis estan muyproximos

a los grupos externos ("outgroup taxa"). Esta especie fue tan divergente como los grupos

externos, Atropa y Grabowskia. Esta gran divergencia en la secuencia ha sido hipotetizado

como producto de un aislamiento de largo plazo sobre las islas. Cuando N. galapagensis fue

inicialmente removido del analisis, la topologia de los arboles cambio dramaticamente. Por

lo tanto, se esta tratando de observar la heterogeneidad de la secuencia (atraccion de ramas

largas) como una posible razon para estos resultados (Siddall & Whiting, 1999). Mientras

controversialmente, Siddall &Whiting ( 1 999) han sugerido que si dos ramas se atraen entre

si, la ausencia de uno de ellas permitiria que la otra se coloque en cualquier lugar en el arbol

recortado. Para probar esta hipotesis, nosotros removimos N. galapagensis del analisis. Usando

la secuencia de datos ITS, los arboles de consenso estricto y el de mayoria maxima (Fig. 13)

sugieren otra hipotesis de las interrelaciones entre Nolana. Estos arboles colocan a N. car-

nosa y N. rostrata basal [A] a los restantes especies del genera, y aceptamos el rango

subgenerico. Nolana stenophylla fue descrito por Johnston como Alona, y en este analisis,

tiene una posicion intermedia [A' ] entre el subgenera Alona y los restantes de Nolana.

Basado sobre todo en la morfologia, y su posicion en la politomia basal de Nolana, creemos

que At stenophylla deberia ser removida del subgenera Alona y asignado a Nolana.

Los otros clados derivados del analisis de parsimonia sin N. galapagensis no son

significativamente diferentes de aquellas identificadas en los analisis con esta especie (Fig.

13). El arbol de consenso estricto forma una gran politomia pero no indica sustento para

algunos clados. Dos clados peruanos estan sustentados, el primero \B] contiene N. adansonii,

N. coronata, N. spathulata, N. arenicola, N. scaposa, y el segundo [C] contiene N. gayana,

N. atkoana, N. thinophila, yN. cerrateana. El clado [D] contiene A7
, elegans, N. acuminata,

y N. pterocarpa, un grupo tambien sugerido por el resultados de ITS. El clado [E] contiene

especies chilenas, con excepcion de N. confinis y N. humifusa (Sur y Norte de Peru respec-

tivamente). El clado [F] contiene las especies chilenas, N. mollis yN. villosa, y el clado [G]

especies chilenas, N.flaccida y N. lycioides, conocidas del Sur de Peni y Norte de Chile.

Como se mencion6 previamente, la principal diferencia relaciono los cambios de
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position de TV. carnosa y TV. rostrata (subg. Alona) versus los restantes del genera (subg.

Nolana) (Fig. 12). Ademas, la position de TV. stenophylla es particularmente labil en el

analisis con TV. galapagensis donde se encontro basal a TV. elegans, TV. acuminata, y TV.

pterocarpa, pero si TV. galapagensis se removio de este analisis, TV. stenophylla cambia a

una position intermedia entre el subgenera Alona y los restantes del "ingroup" ("subg. Nolana).

Muchos de los clados son identicos en su composition, sin embargo, toda la topologia es

afectada. Otro ejemplo de estabilidad positional se encontro en TV. confinis y TV. humifusa

las cuales permanecen agrupados con TV. aplocaryoides aunque el subgenera Alona (TV.

carnosa y TV. rostrata) asumen una position basal a los restantes del "ingroup."

Los resultados de los estudios moleculares han proporcionado hipotesis conflictivas de

interrelaciones en Nolana s.l. Es claro que el genera es monofiletico y dependiente de la

inclusion de TV. galapagensis, existiendo soporte para dos subgeneros, Alona y Nolana. Un
clado conteniendo TV. acuminata, TV. elegans, y TV. pterocarpa, esta presente en el analisis de

la secuencia de datos tanto de ITS como de matK.

Biogeografia y evolution de caracteres

Hay algunos enfoques empleados para probar la hipotesis de relaciones biogeograficas

(Morrone & Crisci, 1995). La compilation floristica y el analisis de los grados de similitud

(Myers & Giller, 1998; Simpson & Todzia, 1990), y el examen de los patrones de relation

entre organismos para los cuales estan disponibles reconstrucciones filogeneticas putativas

(Brown & Lomolino, 1998; Brundin, 1988). Nosotros hemos seguido cada una de ellas en

nuestro intento de reconstruir la historia biogeografica putativa para Nolana.

Hemos examinado patrones de similaridad dentro de toda la flora de las formaciones

de lomas (Duncan & Dillon, 1991) y encontramos que los desiertos costeros de la parte

occidental de Sud America no son uniformes (Rundel et al., 1991). Galan de Mera et al.

(1997), usando datos climaticos y seleccionando listas de especies de plantas endemicas,

sugirieron que la costa del Peru contenia cinco sectores biogeograficos entre los 8° y 1 8° LS.

En nuestro analisis, hemos encontrado tres segmentos floristicos primarios dentro de los

desiertos costeros el cual refleja historias independientes: unidad del Norte de Peru desde

7°55' a 12° LS., la unidad del Sur de Peru desde 12° LS. a 18° LS., y una unidad al Norte de

Chile desde 20° LS hasta 28° LS. El numero masgrande de endemismos se encuentran en el

sur de Peru y un grapo separado de especies endemicas al norte de Chile. Este patron esta

reflejado en el clado Nolana, donde la distribution de especies por latitudes refleja el patron

en toda la flora, con tres unidades diferenciadas ademas de una unidad chilena central desde

28° a mas 40° LS. Comose menciono previamente, solo tres especies tienen distribuciones

que superan el segmento de 1 8° LS. El primero de estos tres, TV. adansonii, agrupado con

especies del sur de Peru y probablemente originados en este pais. El registro chileno, una

sola coleccion, es considerada una disyuncion del Peru, donde la espetie es considerable-

mente mas comun. El segundo, TV. jqffuelii, podria agruparse con otras especies chilenas

basadas sobre todo en su morfologia y probablemente es una espetie chilena con un rango

pequeno de extension en el sur de Peru. El origen de la tercera espetie, TV. lycioides, es mas

dificil de predecir dado que los datos matK agrupados con especies del sur de Peni y datos



ITS establecen conexiones con especies del norte de Chile. Su origen actualmente permane-
ce dudoso.

El tiempo de los eventos de vicarianza pueden estimate usando un reloj molecular. El

tiempo de divergencia puede calcularse como el valor de la divergencia de la secuencia de
DNAdividido por el doble de la tasa de sustitucion de nucleotidos. Los valores reportados

sugieren una tasa promedio para ITS calculado en 5.20 x 10 9 por sitio por ano (Tago, 1999).

Si esta tasa es adoptada para Nolana, el tiempo de divergencia de los taxa hermana mas
cercanas se estiman en hace 1 1 .6 millones de anos. Ademas, por medio de ITS se estima que
la divergencia de N. galapagensis del resto de especies de Nolana fue hace 8. 1 millones de
anos. En comparacion, la sustitucion de nucleotidos en la region codificante del gen matK
proporciono una tasa promedio de sustitucion de 4. 10 x 10*'°, con el tiempo de divergencia

de Nolana de sus taxa hermana mas cercanas estimada en hace 1 1 .0 millones de anos. Con
matK, el tiempo de divergencia de N. galapagensis del resto de Nolana se ha estimado en
4.0 millones de anos. Usando la secuencia de datos rbcL, Olmstead y Palmer ( 1 992) estima-

ron el origen, o al menos la diversification inicial de las Solanaceae en hace ca. 50 millones

de anos o menos y la primera aparicion de Nolana, se estima en hace 10.6 millones de anos

o menos (Olmstead & Sweere, 1994).

Prescindiendo de la secuencia de genes analizados, la primera aparicion de Nolana es

el Terciario inferior (Mioceno, 10.6 - 1 1.6 millones de anos). Los datos de divergencia de
ITS, sugieren que N. galapagensis alcanzaron la cadena de islas entre 4-8 millones de anos.

Posteriormente, debido a la evolution de caracteres en los principales miembros de Nolana,
creemos que TV. galapagensis mepre-adaptada a habitats de playa antes de dispersarse a la

cadena de islas. Basado en la geografia, Johnston ( 1 936) sugirio que los parientes mas cerca-

nos de Ngalapagensis fiieron N humifusa o N laxa; pero las simihtudes morfologicas

senaladas para las especies del norte de Chile (p.ej., At sedifolia) las cuales poseen similitu-

des en su Mbito arbustivo, tamano y forma de hojas, tamaiio y forma de corola, y estructura

Aunque el arbol de consenso estricto obtenido a partir de la secuencia de datos ITS
(Fig. 1 1) sugieren que A7

, galapagensis [A] meel primero en divergir del grupo continental,

el obtenido por matK (Fig. 1 1) indica que el primer grupo en divergir meun clado chileno [F]

conteniendo N. acuminata, N. elegans, y Npterocarpa. \j& falta de resolution en nuestro

analisis no concede hasta ahora una proposicion definitiva respecto al origen geografico y
relaciones interespecificas. El arbol ITS construido, sin A7 galapagensis (Fig. 14), senalan a

Chile como el origen geografico del genera Ademas, todas las variaciones morfologicas

confirman esta proposicion. El aislamiento entre las especies a ambos lados de los 1
8° LS. es

reforzado por el hecho que nunca encontramos suficiente soporte para clados combinando
especies de estas dos areas, con las excepciones mencionadas anteriormente. No podemos
estimar aun el tiempo de divergencia de los clados peruanos y chilenos.

Los grupos de especies obtenidos por la secuencia de datos ITS y matK nos dan una
visidn acerca de las interrelaciones de las especies. Un clado sugerido por ITS y matK con-

vene a Nolana acuminata, N. elegans y N pterocarpa. Estas especies comparten un con-

junto de caracteres morfologicos asi como superposition de su distribution geografica. A
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este gmpopuede anadirse especies morfologicamente similares como: N. baccata, N.jqffuelii,

N.paradoxa, N. parviflora, y N. rupicola. Los resultados de ITS reflejan tambien similitu-

des morfol6gicas entre otros pares de especies chilenas, N. mollis y N. villosa, y N. diffusa

yN.t

Los resultados de matK senalan que las especies peruanas estan mas estrechamente

relacionadas entre si que estas con cualquier especie chilena. Nolana inflata es basal a un
clado dudoso el cual incluye N. arenicola, N aticoana, N. cerrateana, N. confinis, N.

lycioidesy N. spathulata, yN. thinophila. Todas estas especies estan distribuidas en el sur de

Peru y morfologicamente son variables. Unsegundo clado contiene tanto especies del sur, N.

coronata y N. scaposa, asi como N. gayana y N. humifusa del norte peruano.

Comonosotros examinamos la distribucion de varios caracteres morfologicos en ra-

zon a la hipotesis de relation filogenetica, es obvio que muchos de los caracteres usados en

clasificaciones previas de Nolana son altamente homoplasicas. La distribucion de las for-

mas de vida en Nolana sugieren un desarrollo independiente de las especies anuales, hierbas

perennes y arbustos tanto en Peru como en Chile. La distribucion de tipos de hojas, laminar

o linear, tambien senalan desarrollo independiente en varios clados en ambos paises. Mien-

tras algunas especies de Nolana son glabras, por ejemplo, TV. arenicola, N. coronata, N.

glauca, N. humifusa, N. pterocarpa, y N. thinophila; otras tienen varios tipos de tricomas

que se co-presentan en clados apoyados por altas rrecuencias del bootstrap. Finalmente, el

numero de mericarpos parece ser variable dentro de las especies de Peru y Chile y no un
caracter confiable para la diagnosis de grupos.

Conclusiones

La vegetation costera de Peru y Chile es diversa, altamente endemica, y con multiples

origenes. En esta extension reconocemos tres regiones fitogeograficas definidas por la dis-

tribucidn de la flora en general lo cual es reflejada tambien en la distribucion de Nolana
endemicas. El sector del Norte desde 7°55'-12° LS., Sector Central de 12° a 18° LS. y el

Sector del Sur entre 18°-28° LS.

De los muchos generos propuestos dentro del clado Nolana, nuestros datos prelimina-

res de ITS y ma/^apoyan el reconocimiento de tres subgeneros o secciones, Nolana, Alona
Lindl., y tal vez Sorema Lindl. Adicionalmente, nuestros estudios apoyan el reconocimiento

de ca. 83 especies: 40 especies de Peru, 39 especies de Chile, 3 especies distribuidas en Peru

y Chile, y una especie en las Islas Galapagos.

Los arboles filogen&icos reconstruidos con la secuencia de genes de ITS, matKyrbcL
apoyan que Nolana divergio de sus ancestros mas cercanos en las Solanaceae hace aproxi-

madamente 1 1 .0 -1 1 .6 millones de anos (Mioceno intermedio), antes de los eventos glacia-

les del Pleistoceno y el establecimiento de los ciclos de El Nino. Los datos ITS y matK
senalan que Nolana galapagensis meaislada hace 4-6 millones de anos. Los grupos de las

especies se han diferenciado independientemente en Peru y Chile existiendo total evidencia

en senalar a este ultimo pais como el lugar de origen del clado Nolana.



Los caracteres morfologicos, incluyendo habito, morfologia foliar y floral, tipos de

tricomas han evolucionado en paralelo a ambos lados de los 18° LS. y reflejan historias

independientes para estos dos gmpos de especies. Los factores considerados mas importan-

tes en moldear la evolution y distribution de las especies de Nolana incluyen ciclos climaticos

cortos (eventos ENSO)y cambios climaticos de largo plazo asociados con los ciclos glacia-

les.
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Tabla 2. Generosp :1 clado Nolana; designaciones hechas p

Miers, 1845

Lindley, 1844

Lindley, 1844

Lindley, 1844

Gaudichaud, 1851

Gaudichaud, 1852

Linnaeus, 1762

Philippi, 1884
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Figura 6: Nolana gayana [Peru]
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Figura 10. Fotografia de Nolana galapagensis en un habitat c il oceano en las Islas Galapagos
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ITS Strict Consensus matK Strict Consensus

do parsum muule Xolana a partir de la secuencia

efieren a los siguientes gnapos de especies: ITS

JN. villosa, [C] /V. diffusa/N. tocopillensis,

N. acuminata/N. elegans/N. pterocarpa nv.tk

[F] A'. acuminata/N. elegans/N. pterocarpa, [G] A', inflata basal a V. arenicolu V
aticoana/N. cerrateana/N. confinis/N. tycioides/N. spathulata/N. thinophila.

[H] A', coronatafs. scapoui V Guyana V. humifusa, [I] N.galapagensis.



Figura 12. Filograma n
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ITS Strict Consensus
(excluding TV. galapagensis)

ITS Majority-rule (50%)
(excluding TV. galapagensis)

i "mayority rule 50%"



i= Chile •= Peru

r 14. Distributor, geografka de las especies determinada por arbol de "majority rule 50%" de
ITS, excluyendo N.galapagensis.
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